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Rt~SUMI~ 
L'~volution de la diversit~ observ~e chez les m~mmiferes d~Europe centrale depuis le Plioc~ne coincide avec celle 
du climat global d~duit des variations des rapports des isotopes de l'oxyg~ne. Les fluctuations nettes de la diversi- 
t~ sp~cifique r~sultent de changement important de temperature etcorrespondent ~ un signal darts les s~quences 
fauniques. La coherence entre les variations des param~tres de diversit~ et celle du climat indique que les change- 
ments de biodiversit~ peuvent ~tre utilis~s comme marqueur des changements climatiques et qu'ils permettront 
~galement d'ajuster certaines corr61ations chronologiques. 
MOTS-CLt~S :EUROPE CENTRALE, PLIOCI~NE, QUATERNAIRE, MAMMIFI~RES, DIVERSITI~, C]~NOGRAMME, CLIMAT. 
ABSTRACT 
The evolution of msmmalian diversity in Central Europe since the Pliocene coincides with that of the global 
climate as deduced from the oxygene isotope ratio. Important temperature changes result in marked fluctuations 
in species diversity, which correspond to signal in faunal sequences. Consistency between variation of diversity 
and that of climate points out that biodiversity changes can be used as markers of climatic changes and that they 
will be useful as chronological correlation tool. 
KEY-WORDS : CENTRAL EUROPE, PLIOCENE, QUATERNARY, MAMMALS, DIVERSITY, CENOGRAM, CLIMATE. 
INTRODUCTION 
Un certain nombre de travaux ont mis en ~vi- 
dence une concordance entre l'~volution de la di- 
versit~ sp~cifique, chez les mammiferes en parti- 
culier, et celle du climat, plus sp~cialement les 
temperatures (e. g. Hor~cek 1985 ; Legendre 
1987 ; Legendre & Hartenberger 1992). La pr~- 
sente ~tude se propose d'illustrer et de v~rifier 
cette hypoth~se, en s'appuyant sur les faunes 
m~mmaliennes de Hongrie bien document~es t
r~pertori~es darts la monographie de J~-mssy 
(1986). 
Parmi les m~mmif'eres qui composent ces faunes, 
les rongeurs repr~sentent Fun des groupes les 
mieux ~tudi~s : la f.mille des Arvicolidae, qui 
permet ~galement l'interpr~tation biochronologi- 
que de ces faunes, y constitue un groupe retati- 
vement abondant et bien analys~. Diverses ~tu- 
des ont montr~ que ces derniers r~agissaient 
diff~rents param~tres climatiques (e. g. Chaline 
1972 ; Chaline & Brochet 1989 ; Hor~cek 1990). 
Ainsi, ce travail s'attachera ~galement ~ suivre 
l'~volution du nombre et de la position particu- 
li~re en terme de poids des esp~ces d'Arvicolidae 
au sein de diff~rentes faunes hongroises grace 
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Tableau 1 - Echel le et position chronologique des g isements  
analys6s dans ce travail .  Les &ges, & gauche, sont  donn6s en 
mil l ions d'ann6es.  Les localit6s en gras sont  celles uti l is6es 
pour les c~nogramme& Chronological time scale and position 
of localities used in this work. Ages on the left are given in 
million years. Localities in bold are those used for cenograms. 
MAT]~RIEL ET M~THODE 
Le cadre g6ographique et chronologique de ce tra- 
vail est la Hongrie (Europe centrale) depuis le 
Plioc6ne jusqu'& l'Holoc6ne. La r6partition strati- 
graphique des faunes analys6es '6tend du Plio- 
c6ne & 1%Ioloc6ne, & savoir ici de -4 Ma & -9 000 
ans (Tabl. 1). L'6chelle de temps est d6coup6e n 
trois parties pour faciliter la lecture des diff6- 
rents graphiques : de -4 Ma & -400 000 ans, de 
-400 000 & -40 000, et de -40 000 & -9 000 ans. 
Parmi les diff6rentes faunes hongroises, les plus 
compl6tes - 39 au total - ont 6t6 s6lectionn6es. 
Les listes fauniques (Tabl. 2) ont 4t4 prises dans 
J~nossy (1986) et Demeter & Top~l (1987). Les 
carnivores et les chiropt6res, mal d4termin6s ou 
314 
variablement repr4sent4s darts ces faunes, ont 
6t6 exclus de ce travail. 
La diversit4, premier crit~re choisi pour cette 
4tude, correspond au nombre absolu des esp~ces 
prises en compte recens4es dans chaque faune. 
Une analyse particuli6re a 4t4 conduite en distin- 
guant petites et grandes esp6ces. La limite s4pa- 
rant les petites esp~ces des grandes correspond 
au poids de 500 grnmmes, qui est un point criti- 
que dans les faunes de mnmmi~res (voir : Ginge- 
rich 1989 ; Legendre 1989). Les petites esp6ces 
comprennent la plupart des insectivores et des 
rongeurs et les grandes les ongul4s ainsi que les 
lagomorphes et quelques rongeurs et insectivores 
de grande taille. 
La distribution pond4rale des Arvicolidae dans 
les faunes locales, deuxi6me crit~re 6tudi6, est 
d6termin6e en utilisant la m4thode des c4no- 
grammes (Legendre 1986, 1989). Un c6nogr~mme 
est construit en portant en ordonn6e le poids des 
esp~ces exprim4 en logarithme et en abscisse le 
rang occup4 par les esp6ces au sein d'une comrau- 
naut4 de msmmif'eres en les classant par ordre 
de taille d6croissant. 
Les indications cHmatiques n4cessaires & cette 
6rude sont fournies par les rapports des isotopes 
de l'oxyg~ne (3180) des tests de foraminif6res me- 
sur6s dans diff6rents forages oc6aniques, & sa- 
voir, le forage DSDP 552 dans l'Atlantique Nord 
(Shackleton & Hall 1985) et 5 autres (DSDP 502, 
RCll-120, V12-174, V28-238, V30-40 ; Imbrie et 
al. 1984). 
RESULTATS 
DU PLIOCI~NE AU D]~BUT DU PLI~ISTOCI~NE 
SUP]~RIEUR 
Diversit6 sp6cifique 
La diversit6 sp6cffique varie au cours du temps. 
Le niveau de diversit4 totale c'est-&-dire du nom- 
bre cumul6 de petites et de grandes esp6ces chu- 
tent & -3,1 Ma et -2,3 Ma (Fig. 1). Sur le plan 
qualitatif, ces chutes du niveau de diversit6 affec- 
tent aussi bien les grandes que les petites esp6- 
ces, mais de faqon variable. Ainsi, la chute dat6e 
-2,3 Ma affecte plus particuli6rement les gran- 
des esp~ces (Fig. 2). 
La chute de diversit6 observ4e & -3,1 Mane peut 
6tre reli6e & aucun changement climatique 
d'apr6s la courbe isotopique, qui ne pr6sente au- 
cun 6v6nement marqu4 & ce niveau (Fig. 4). Au 









































































































Cficetus cricetus major 
Cdcetus cdcetus nanus 
Cficetus crice~ts praeglacialis 
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Caprinae sp. indet. 
Bovidae sp. indet. 
Ruminanga sp. indet. 
Ungulata sp. indet. 
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Tab leau  2 - d i s t r ibut ion  des  esp~ces  dans  les  d i f f6 rentes  loca l i t~s  hongro ises .  Les  l i s tes  faun iques  sont  t i r6es  de  J~nossy  (1986) ,  
l ' except ion  de  la  faune  ac tue l te  de  K i skuns~g i ssue  de  Demeter  & Top~l  (1987) .  Species distribution in the Hungarian l~alities. 
The faunal lists are from Jdnossy (1986), except he present fauna of Kiskunsdg from Demeter & Topdl (1987). 
nette pour les grandes esp~ces ~ -2,3 Ma coincide 
avec un refroidissement important (Fig. 4). 
Evo lu t ion  des arv ico l idae 
Le nombre des esp~ces d'Arvicolidae, relative- 
ment faible au d~but dans les faunes les plus an- 
ciennes comme CsarnSta 2 ou encore Osztramos 
7, augmente fortement ~ partir de la faune de 
Vill~ny 3 ague d'environ -2,3 Ma (Fig. 3). Ceci 
correspond ~ l'explosion de cette famille dans les 
faunes. Ce nombre baisse dans les faunes du d~- 
but du Pleistocene. 
PLEISTOC]~NE SUP]~RIEUR 
Divers i t~ sp~ci f ique 
Le niveau de diversit~ sp~cifique chute ~ plu- 
sieurs reprises "~ -400 000, -300 000, et surtout 
-100 000 et -50 000 ans (Fig. 5). Sur le plan qua- 
litatif, ces chutes affectent les grandes et les peti- 
tes esp~ces, mais, ces derni~res sont plus psmticu- 
li~rement sensibles ~ -100 000 et -50 000 ans 
(Fig. 6). Des refroidissements sont constat~s sur 
la courbe des isotopes de l'oxyg~ne ~ -400 000, 
-300 000, -100 000 et -50 000 ans (Fig. 8), ages 
auxquels le niveau de diversit~ sp~cifique d~m~- 
nue (Fig. 5). 
Ceci permet de mettre en ~vidence les diff~rents 
refroidissements de cette p~riode, ~ l'exception 
d'un seu], celui de -200 000 ans. Cependant, seu- 
les deux faunes ont pu ~tre recens~es dans Fin- 
tervalle de temps de -280 000 ~ -150 000 arts. De 
ce fait, il para~t impossible d'exclure un change- 
ment de diversit~ sp~cifique correspondant au re- 










Diversit~ sp~'cifique en Hongde (entre 4 et 0,4 Ma) 
0 
-,.o -~.~ -~.o -z.~ -z.;~ -~.5 -~.o -o.:' 
Age (Ma) 
B Sp > 500 g 
r'l Sp < 500 g 
Figure 1 - Evolution de la diversit~ totale observ~e dans la 
s~quence de faunes hongroises, entre -4,0 Ma et -400 000 ans. 
La limite entre petites et grandes esp~ces correspond au poids 
moyen de 500 grammes. Les carnivores et les chiropt~res 
n'ont pas ~t~ comptabflis~s (voir texte), comme dans tousles 
autres graphiques. Evolution of the total diversity observed in 
the Hungarian mammalian fauna sequence, between -4.0 My 
and -400,000 years. The body weight hreshold between small 
and large species corresponds to 500 grams. Carnivores and 
bats are excluded (see text), like in all other graphs. 
Diversit~ sp~cifique enHongrie ( ntre 4,0 et 0,4 Ma) 
o ~ : 2 0  Sp < 500 g 
0 , . . 
-4,0 -3.5 -3.0 -2,5 -2,0 -I .5 -1,0 -0,5 
Age (Ma) 
Figure 2 - Evolution compar~e de la diversit~ sp~cifique des 
petites et grandes esp~ces, entre -4,0 Ma et -400 000 ans. 
Compared evolution of species diversity of small and large spe- 
cies, between -4.0 My and -400,000 years. 
Evolut ion des arvicol idae 
Pour la p~riode concern~e, si l'on s'attache plus 
pr~cis~ment h l'~volution du nombre d'esp~ces ap- 
partenant h la famille de rongeurs la plus 4tudi~e 
l'int~rieur des faunes, les Arvicolidae, on cons- 
rate que le nombre d'esp~ces diminue (Fig. 7). En 
effet, jusqu'h la faune ddcrite h Tark5 2 dat~e 
d'environ -320 000 ans, les esp~ces d'Arvicolidae 
sont assez nombreuses. On compte une dizaine 
d'esp~ces. Puis, elles deviennent moins abondan- 
tes avec par exemple seulement 4 esp~ces recen- 
sdes darts la faune de Castle Hill Hilton &g4e 
d'environ -200 000 ans. 
320 
La figure 7, pr~sentant les diffdrents c~nogram- 
mes positionn~s en fonction du temps, montre 
que les esp~ces d'Arvicolidae ne changent pas de 
rang dans l'intervalle qu'elles occupent habituel- 
lement h l'int~rieur des faunes. Elles ne se si- 
tuent jamais ou que tr~s rarement parmi les plus 
petites esp~ces qui correspondent aux insectivo- 
res. Les esp~ces ont, en revanche, toujours pr~- 
sentes autour du point d'inflexion marqu4 sur le 
c~nogrsmme h 500 grammes. Ainsi, quelque soit 
leur nombre, les esp~ces d'Arvicolidae se placent 
quasiment oujours dans le m~me intervalle qui 
correspond aux rangs de taille moyenne. 
DE LA FIN DU PL]~ISTOCI~,NE SUPC, RIEUR A 
L'ACTUEL 
Diversit~ sp~ci f ique 
De -40 000 ~ -20 000 arts, le niveau de diversit~ 
totale (Fig. 9) fluctue autour d'une moyenne. 
Mais, entre -20 000 et -15 000 arts, une tr~s nette 
augmentation du nombre des esp~ces est obser- 
v~e. Sur le plan qualitatif, cette augmentation 
concerne ssentiellement les petites esp~ces (Fig. 
10). La courbe isotopique (Fig. 8) montre qu'un 
net r~chauffement d~bute ~ -20 000 ans. Or, les 
auteurs s'accordent actuellement ~ dire que 
l'amorce de la d~glaciation ~ la fin du Quater- 
naire est dat~e ~ environ -15 000 ans (Duplessis 
et al. 1981). Le r~chauffement observ~ sur la 
courbe isotopique marquant cet ~v~nement de d~- 
glaciation coincide parfaitement ici avec la tr~s 
nette augmentation du niveau de la diversit~ sp~- 
cifique, surtout en ce qui concerne le nombre de 
petites esp~ces. 
]~volution des arvicol idae 
Le m~me constat que pour la diversit~ totale est 
fait pour le nombre d'esp~ces d'Arvicolidae. En 
reprenant la s~quence xpos~e ~ la figure 7, on 
constate qu'~ -70 000 arts c'est-~-dire pour la 
faune de Porlyuk le nombre d'esp~ces est faible. 
Au contraire, ~ partir de -20 000 ans, ~ l'int~rieur 
de la faune de Pilissz~nt5 3, les esp~ces ont net- 
tement plus nombreuses, de m~me ~ -15 000 ans 
au sein de la faune de Pet~nyi. 
La s~quence de c~nogrammes plus r~cente con- 
firme que quelque soit le nombre d'esp~ces d'Ar- 
vicolidae, celles-ci sont quasiment oujours dans 
le m~me intervalle moyen des petites esp~ces. La 
chute du nombre d'esp~ces ~Porlyuk affecte plu- 
tOt les esp~ces les plus petites de la famille, alors 
qu'apr~s le retour ~ un nombre d'esp~ces plus 
abondant ~ Pet~nyi, on constate que qualitative- 
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Figure 3 - S4quence de c4nogrammes de faunes hongroises, entre 4,0 Ma et 400 000 ans. La position des c~nogrammes les uns 
par rapport aux autres est fonction du temps. Sequence of cenograms for Hungarian faunas between 4.0 My and 400,000 years. 
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Figure 4 - Courbe des isotopes de l'oxyg~ne d'apr~s les don- 
n~es issues du forage DSDP 552 dans rAtlantique Nord entre 
-3,5 et -1,6 Ma (d'apr~s Shackleton & Hall 1985). Oxygen iso- 
tope curve according to the data from the North Atlantic 
DSDP 552 drilling between -3.5 and -1.6 My (after Shackleton 
& Hall 1985). 
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Figure 5 - Evolution de la diversit6 rotate entre -400 000 et 
-40 000 ans. Evolution of the total diversity between -400,000 
and -40,000 years. 
autour du point d'inflexion des 500 grammes, que 
l'on ne retrouve plus h la fin de la s6quence. 
Dans la faune actuelle de Kiskunshg, une esp~ce, 
dont le poids d6passe nettement les 500 gram- 
mes, est pr6sente : Ondatra zibethicus. 
TEST STAT IST IQUE 
Un test statistique simple permet de montrer que 
les variations importantes du niveau de diversit6 
6voqu6es plus haut different de fa~on significa- 
tive des variations al6atoires h l'int6rieur des fau- 
nes. En portant sur un graphique les diff6rences 
successives observ6es du nombre des esp~ces 
(Fig. 11), les limites des valeurs normalement 
distribu6es peuvent ~tre empiriquement fix6es 
3o. Diversit6 sp6cifique en Hongrie (entre 400 et 40 ka) 
g 
~ 15. >500g • SPl v 
v " I  
"" il i 
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Figure 6 - Evolution compar~e de la diversit6 sp6cifique des 
petites et grandes esp~ces, entre -400 000 et -40 000 ans. 
Compared evolution of species diversity of small and large spe- 
cies, between -400,000 and -40,000 years. 
6 - ou h 4 - pour les petites et h 5 pour les gran- 
des esp~ces. A l'aide des valeurs comprises entre 
0 et ces ]imites, on d6termine les param~tres sta- 
tistiques pour des fluctuations al6atoires (Tabl. 
3). En comparant chaque valeur h cette moyenne 
l'aide du test d6velopp6 par Sokal & Rohlf 
(1981, p. 231), on constate que toute variation su- 
p6rieure ~ 8 - ou 5 - pour les petites esp~ces, et h 
6 pour les grandes, est significativement diff6- 
rente de variations al6atoires (Tabl. 3). 
Les figures 12 h 14 montrent l'6volution des 
6carts de petites et de grandes esp~ces pour les 
trois p6riodes 6tudi6es dans ce travail, h savoir 
de -4 Ma h -400 000 ans, de -400 000 h -40 000 et 
de -40 000 ~ l'actuel. On constate ainsi que les 
plus grands 6carts observ6s coYncident bien avec 
les 6v~nements climatiques d6crits pr6c6dem- 
ment. 
DISCUSSION 
En cons6quence, cette 6tude confirme l'existence 
d'une concordance entre l'6volution de la diversit6 
observ6e chez les mammii%res et celle du climat 
global. Mais, elle permet aussi de mettre en 6vi- 
dence l'importance de l'aspect qualitatif h l'int6- 
rieur des faunes dans la mesure off les r6actions 
aux changements de temp6ratures s'op~rent quel- 
que peu diff6remment entre les petites et les 
grandes esp~ces. On constate en effet qu'une 
chute nette des temp6ratures affecte de fa~on im- 
portante les grandes esp~ces, comme c'est le cas 
-2,3 Ma (Fig. 2), alors que les petites esp~ces pa- 
raissent 6tre plus sensibles hun  r6chauffement, 
comme l'indique la courbe h -20 000 ans (Fig. 10). 
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Figure 7 - S4quence de c4nogrammes de faunes hongroises, entre -400 000 et l'actuel. La position des c4nogrammes les uns par 
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Figure 8 - Courbe isotopique d'apr~s les donn~es issues de 5 
forages oc~aniques (DSDP 502, RC 11-120, V12-174, V28-238, 
V30-40 ; d'apr~s Imbrie et al. 1984) entre -800 000 ans et l'ac- 
tuel. Oxygen isotope curve according to the data from 5 dril- 
lings (DSDP 502, RC 11-120, V12-174, V28-238, V30-40 ; after 
Imbrie et al. 1984) between -800,000 years and the present. 
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Figure 9 - Evolution de la diversit~ totale entre -40 000 et -9 
000 ans. Evolution of the total diversity between -40,000 and 
-9,000 years. 
tre en relation avec un taux de f~condit~, une ca- 
pacit~ de reproduction ainsi qu'un temps de ges- 
tation qui different entre petites et grandes esp~- 
ces.  
Les diff~rentes ~tudes menses jusqu'~ present in- 
diquaient que la diversit~ avait un niveau direc- 
tement li~ aux temperatures : ~ des temperatures 
basses correspond un niveau faible de diversit~ 
sp~cifique t ~ rinverse, celui-ci est plus ~lev~ d~s 
lors que les temperatures sont hautes. L'analyse 
pr~sent~e ici montre cependant que le crit~re de 
diversit~ ~ lui seul ne permet pas de savoir si la 
* Diversit~ sp~fique en Hongr~e (entre 40 et 9 ka) 1 
2s 
5 
0 1  . . . .  , . . . .  = . . . .  , . . . .  , . . . .  , . . . .  ~ ,  




Figure 10 - Evolution compar~e de la diversit~ sp~cifique des 
petites et grandes esp~ces, entre -40 000 et -9 000 ans. Com- 
pared evolution of species diversity of small and large species, 
between -40,000 and -9,000 years. 
p~riode dans laquelle on se situe est plutSt 
chaude ou froide. Ce crit~re met par contre en 
~vidence le signal d'un changement ~ l'int~rieur 
d'une s~quence de faunes. Les observations faites 
sur l'~volution de la diversit~ indiquent que les 
esp~ces ont affect~es au moment d'un choc cli- 
matique, tel qu'un refroidissement ou un r~chauf- 
fement, avec le plus souvent un retour ~ un ni- 
veau de diversit~ plus ou moins proche de celui 
initial sans que les temperatures changent de fa- 
ton marquee. 
Par ailleurs, les fluctuations du nombre d'esp~ces 
d'Arvicolidae ~ l'int~rieur de la s~quence de fau- 
nes pourraient ~tre reli~es ~ des param~tres cli- 
matiques : on note par exemple une diminution 
du nombre d'esp~ces dans ]a faune de Castle Hill 
Hilton dat~e ~ environ -200 000 arts, age auquel 
la courbe isotopique indique un refroidissement. 
A l'inverse, au moment de la d~glaciation d~bu- 
tant ~ environ -15 000 ans, les esp~ces recens~es 
dans les faunes de cette p~riode (Pilisszhnt5 et 
Pet~nyi) sont plus nombreuses. Dans d'autres cas 
comme les faunes les plus anciennes, les fluctua- 
tions du nombre d'esp~ces d'Arvicolidae pour- 
raient aussi ~tre dues ~ la presence d'autres es- 
p~ces avec notamment des syst~mes de competi- 
tions ou encore ~ de transferts locaux entre diff~- 
rentes faunes. 
La coherence ntre les variations des param~tres 
de diversit~ et  celles du climat permettra d'utili- 
ser les changements debiodiversit~ comme un in- 
dicateur des tendances climatiques. Cette obser- 
vation permettra d'ajuster certaines correlations 
chronologiques entre diff~rentes s~quences r~gio- 















Fr6quence des fluctuations du nombre d'esp ces 




0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 
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Figure 11 - Histogramme 
des 6carts successifs ob- 
serves du hombre de pe- 
tites et de grandes esp~- 
ces. Histogram for turn- 
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les b ios t ra t ig raph iques  et g6ochronologiques de 
r6f6rences.  
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Catdgories N Moy. _+ SM (Y 
Sp < 500 g (1) 31 3,677 4- 0,339 1,887 
(2) 16 2,062 + 0,266 1,063 





Valeur de t - -  Niveau de signification 
I AN =6 I AN =7 I AN =8 
1,212-  1 ,733-  2,255 + 
3,594 ++ 4,507 +++ 5,419 +4-+ 





Tableau 3 - R~sul tat  du test  s tat is t ique ffectu~ pour les f luctuat ions du nombre de petites et de grandes  esp~ces : va leurs  
"normales" (Moyenne, SM : er reur  s tandard  de la moyenne,  a : ~cart-type) et comparaison avec des va leurs  isol~es (voir Sokal & 
Rohl f  1981, p. 231). Pour  chaque ~cart success i f  (AN), les va]eurs de t sont  donn~es avec leurs n iveaux de signif ication : va leur  
non s igni f icat ivement diff~rente, + va leur  signif icative avec p < 0,05, ++ avec p < 0,01 et +++ avec p < 0,001. Pour  les petites 
esp~ces, les va leurs  normales  var ient  de 0 & 6 (1) et de 0 & 4 (2), alors que pour les grandes,  ces va leurs  sont  comprises entre 0 et 
5 (voir Fig. 11 et texte). Results of statistical test performed on the fluctuations of the number of small and large species :
"normal" values (Mean, SM : standard error of the mean, ~ : standard deviation) and comparison to isolated values (see Sokal & 
Rohl f  1981, p. 231). For each turnover (AN), the t values are given with the degrees of significance : value not significantly 
different, + significant value at p < 0,05, ++ at p < 0,01 and +++ at p < 0,001. For small species, normal values range from 0 to 6 
(1) and from 0 to 4 (2), while these values range from 0 to 5 for large species (see Fig. 11 and text). 
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Fluctuation du hombre d'esp~ces entre -400 et -40 ka 
15 
10 
Sp < 500 g 





-350 -300 -250 -200 -150 -100 -50 
326 
Age (ka) 
F igure 12 - Evolut ion des ~carts successifs du nombre de peti- 
tes et grandes  esp~ces ent re  -4,0 Ma et -400 000 ans. Turn- 
over evolution of the small and large species between -4.0 My 
and -400,000 years. 
Figure 13 - Evolution des ~carts successifs du nombre de peti- 
tes et grandes  esp~ces entre -400 000 et -40 000 ans. Turnover 
evolution of the small and large species between -400,000 and 
-40,000 years. 
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Figure 14 - Evolution des 6carts successifs du nombre de peti- 
tes et grandes esp~ces de -40 000 et -9 000 ans. Turnover evo- 
lution of the small and large species between -40,000 and - 
9,000 years. 
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